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I. INTRODUCCIÓN GENERAL 
Las redes tróficas son descripciones de comunidades biológicas que representan las 
relaciones interespecíficas entre depredador- presa, las estrategias a través de las cuales 
interactúan  y proveen información de las dinámicas de los ecosistemas (Dunne et al. 2004, 
Kadoya et al. 2012). Debido a la complejidad de las comunidades, uno de los mecanismos 
más utilizados para la comprensión de las mismas ha sido el estudio de su organización en 
cadenas tróficas, basadas en la transferencia de energía desde los productores hasta los 
carnívoros, proceso que ayuda a entender cómo se combinan las magnitudes de las 
interacciones para formar redes tróficas más complejas (Post 2002, Bascompte et al. 2005, 
Sabo et al. 2009).  
La transferencia de energía a través de una red alimentaria puede ser entendida en forma 
de niveles tróficos (Nt) (Lindeman 1942), con lo que se da una medida cuantitativa y continua 
al rol jerárquico de las especies dentro de las redes (Hussey et al. 2014). Dicho concepto 
permite entender el funcionamiento dentro de las mismas, incluyendo, entre otros, la longitud 
de las cadenas tróficas (Vander Zanden et al. 1999), los controles ecosistémicos de “arriba-
abajo” y “abajo-arriba” (Menge & Sutherland 1967) y los niveles de omnivoría (Thompson 
et al. 2007, Hussey et al. 2014), que son características importantes en el estudio de la 
estabilidad de redes tróficas complejas (Bascompte et al. 2005, Vandermeer 2006). 
Con respecto a la organización de las redes tróficas, se han propuesto numerosas leyes o 
particularidades comunes a las mismas. Cohen (1977) propuso que las cadenas tróficas 
debían ser cortas, sin muchos pasos entre el depredador tope y la especie basal. Este mismo 
autor planteó que las redes tróficas presentan características constantes a las que llamó 
propiedades de escala invariante y entre las que se encuentran la ley de escala de las especies 
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(Briand & Cohen 1984) y la ley de escala de los enlaces (Cohen & Briand 1984). Otra regla 
relevante en el estudio de las redes tróficas es la de conectividad constante propuesta por  
Martínez (1992), la cual postula que el número de interacciones de una red no se incrementan 
de manera lineal sino de forma cuadrática y por tanto las redes más diversas tienen mayores 
valores de interacción y cadenas alimentarias más largas. Este parámetro de conectancia o 
conectividad de las redes tróficas ha sido ampliamente estudiado desde el punto de vista 
teórico, para establecer la relación entre la diversidad y la estabilidad de las redes tróficas 
(Montoya et al. 2001, Dunne et al. 2002b, Bascompte et al. 2005). Al respecto, Dunne et al. 
(2004) encontró que a mayor número de especies involucradas en la red trófica, mayor es el 
número de posibles interacciones de cada especie, encontrando que las redes tróficas marinas 
tienen mayores valores de conectividad (en promedio 12 interacciones por especie) que las 
redes tróficas de ambientes dulceacuícolas y terrestres. 
Como estrategia de estudio de las redes tróficas, se ha generalizado la agregación de las 
especies en gremios tróficos o grupos funcionales (Root 1967, Schoener 1974). Dichos 
gremios son frecuentes en sistemas con recursos abundantes donde la competencia 
intraespecífica es ligéramente mayor que la competencia interespecífica (Pianka 1980, Jaksic 
2001). La presencia de gremios o grupos funcionales tiene grandes implicaciones en la 
estructura y función de una red trófica, pues además de reducir la exclusión competitiva 
(Pianka 1980, Jaksic 2001) proveen el denominado seguro ecológico (Montoya et al. 2001) 
al aumentar la redundancia e incrementar la resiliencia ante eventuales perturbaciones 
(Walker 1995, Jaksic et al. 1996, Naeem 1998, Rosenfeld 2002, Jaksic 2003, Bascompte et 
al. 2005).  
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En este sentido, la omnivoría, y en especial, la frecuencia con que esta se presenta, es una 
de las características más importantes para las redes tróficas ya que puede estabilizar redes 
tróficas complejas (Vandermeer 2006), o proveer alta resistencia a efectos antrópicos 
sostenidos en el tiempo (Bascompte et al. 2005). Esto ocurre especialmente en redes marinas 
donde las especies de peces presentan cambios ontogénicos en su dieta o en las que el detritus 
del que se alimentan numerosos organismos se produce en distintos niveles tróficos (Dunne 
et al. 2004, Thompson et al. 2007).  
Un eje central en el entendimiento de las redes tróficas ha sido el estudio del nicho trófico 
y su relación con el uso de los recursos, la diversidad geográfica, la coexistencia, la 
composición y estructura de las redes tróficas (McGill et al. 2006, Newsome et al. 2007, 
Araujo et al. 2011). Históricamente la variación en el nicho trófico ha sido atribuida a 
cambios ontogénicos, diferencias por sexo o distribución espacial de las especies (Schoener 
1987, Araujo et al. 2011). Sin embargo, se ha determinado que la amplitud de nicho trófico 
de una especie obedece a la suma de las amplitudes de los individuos, la especialización 
individual (Bolnick et al. 2003). Este fenómeno, ignorado en la mayoría de estudios de redes 
tróficas (Navia et al. 2012), tiene un considerable efecto en los tipos y fuerzas de efectos 
directos e indirectos que se presentan dentro de la red (Menge 1995), y por tanto en la 
estructura y función de la misma. La importancia de conocer y cuantificar adecuadamente 
estos efectos tróficos para la estabilidad de las redes ha sido ampliamente evidenciada en 
ecosistemas con altos niveles de presión antrópica (Pinnegar y Polounin 2004, Savenkoff et 
al. 2007a, b, Barausse et al. 2009, Duan et al. 2009). 
De acuerdo al conocimiento previo de la red trófica de la zona de estudio (Navia et al. 
2010, 2012) y a la teoría sobre redes tróficas, en este trabajo se planteó como hipótesis de 
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investigación que por su ubicación geográfica (costero-estuarina), y su carácter tropical, la 
red trófica costera de la zona central del Pacífico colombiano presentaría una alta 
complejidad de especies, altos índices de conectividad, rutas tróficas largas, nichos isotópicos 
estrechos con alta sobre posición y redundancia, y por tanto un alto porcentaje de omnivoria. 
Todas estas características particulares se traducirá en una red trófica altamente resistente a 
presiones antrópicas aleatorias. Para evaluar esta hipótesis de investigación, en este trabajo 
se presentan los resultados del estudio de los parámetros estructurales de orden topológico 
de la red (capítulo 1) y del análisis del nicho isotópico y sus propiedades, tanto a nivel 












II. ESTRUCTURA TOPOLÓGICA DE LA RED TRÓFICA DE LA ZONA CENTRAL 























Mediante una representación topológica, se construyó la red trófica de la zona central del Pacífico 
colombiano, utilizando una matriz de presencia ausencia, con información de dietas de 286 
especies o grupos funcionales, colectada para la zona entre 1990 y 2014 y complementada con 
información bibliográfica. Se realizó la descripción general de la red obteniendo un total de 1725 
conexiones. La densidad acumulada de dichas conexiones sugirió que la red presenta una 
distribución tipo ley de potencia y una baja conectancia (0.02). Además, se encontró que las 
proporciones depredadores:presas y tope:basales fueron menores a uno (0.89 y 0.24 
respectivamente) y que la red tiene mayor aporte de especies de niveles tróficos intermedios 
(82.16%). La desviación estándar de la vulnerabilidad y generalidad presentaron valores cercanos 
entre ellos, siendo el primero levemente mayor que el segundo (1.74 y 1.56). La red presentó un 
NTcp promedio de 3.01 y máximo de 4.8 con un porcentaje de omnivoria del 85.66% y un OMN 
de 0.25. Estas observaciones indican que este es un ambiente complejo que presenta resistencia a 











 Las comunidades biológicas se encuentran organizadas en complejas estructuras basadas 
en interacciones tróficas y no tróficas, las cuales pueden ser directas e indirectas. Una de estas 
estructuras son las redes tróficas, cuya organización ha mostrado algunas similitudes con diversas 
redes biológicas, apoyando la universalidad de ciertos principios estructurales y funcionales de los 
sistemas complejos [1-3]. Además, diferentes estudios han mostrado como la topología de las redes 
afecta su vulnerabilidad ante perturbaciones, lo que ha despertado gran interés en ecólogos [4-6]. 
 De acuerdo a los patrones topológicos encontrados en numerosas redes, la distribución de 
frecuencia de las interacciones (interacciones tróficas, en el caso de las redes tróficas), tiene 
profundas implicaciones estructurales, relacionadas con la presencia de patrones globales como el 
de escala libre o la estructura de mundo pequeño [7]. Las redes tróficas con características de escala 
libre y estructura de mundo pequeño son resistentes a la perdida de especies con bajos valores de 
conectividad, pero son sensibles a la perdida de especies con altos valores de la misma [7-9]. Así 
mismo, el tipo de estructura que tiene una red trófica ha sido asociado con su resiliencia a las 
extinciones secundarias así como a posibles medidas de manejo y conservación en ecosistema 
marinos [10].  
 Las redes tróficas han sido caracterizadas por una variedad de propiedades o medidas, 
muchas de las cuales son cuantificables usando las interacciones alimentarias entre las especies. 
Algunas propiedades fundamentales dentro del complejo total de atributos que puede presentar una 
red son: el número de nodos de una red (S), número de conexiones en la red (L), interacciones por 
especie (L/S) y la conectancia o proporción de posibles conexiones realizadas (C o L/S2) [3].  
 Al respecto, Cohen [11] planteó que las redes tróficas presentan características constantes 
a las que llamó propiedades de “escala invariante”, o que no cambian a pesar de la variación en el 
número de especies. Entre ellas se encuentran la relación de presas a depredadores, la proporción 
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constante entre especies tope, intermedias y basales, llamada “ley de escala de las especies” [12] y 
finalmente las proporciones contantes de los enlaces entre las especies de los diferentes niveles 
tróficos, llamada “ley de escala de los enlaces” [13], además de la existencia de una relación 
constante depredador: presa propuesta por diferentes autores [14-18]. La búsqueda de dichos 
patrones generales basados en estas propiedades y su explicación tienen una larga serie de estudios 
en ecología [12,19-23], sin embargo, la calidad de los datos utilizados en un principio para 
proponerlos ha sido duramente criticada. Estudios encaminados específicamente a documentar las 
relaciones alimentarias en las comunidades no han apoyado los patrones encontrados inicialmente, 
por lo que nuevas hipótesis acerca de la estructura de las comunidades han sido propuestas.  
 Entre ellas se destacan los estudios realizados por Polis [24] y Martinez [25] quienes 
plantearon que la conectancia y la densidad de conexiones por especie son mayores a los esperados, 
que las longitudes de las cadenas pueden ser largas y que la frecuencia del canibalismo y la 
omnivoría en las redes es alta, encontrado que esta última no solo es más frecuente de lo esperado 
sino que también tiene importantes efectos en la resiliencia de las redes tróficas [26-29]. 
Finalmente, se ha registrado que la distribución de la talla corporal en las comunidades influye en 
su estructura y función, principalmente porque la relación de la talla aumenta con el nivel trófico 
de las especies y la relación entre la talla del depredador y la de la presa cumple un rol importante 
en la explicación de regularidades dentro de la estructura de la red [30,31].  
El objetivo del presente estudio fue evaluar la estructura topológica de la red costera de la zona 
central del Pacífico colombiano, utilizando herramientas cuantitativas que miden patrones de gran 
escala con el fin de complementar la información topológica existente de la red [32,33] 





1. Área de estudio 
El estudio se llevó a cabo en la zona costera del Pacífico colombiano comprendida entre las 
localidades de La Barra, El Tigre, El Bajo y Raposo, la cual se caracteriza por presentar una 
superficie plana con costas bajas y un gran aporte fluvial del Rio San Juan (2550m3 s-1) [34,35].  
Presenta una precipitación anual superior a 7000 mm, una humedad relativa superior al 90% con 
una temperatura ambiente promedio anual de 27.5º C [35,36] (Fig. 1). 
 
Figura. 1. Área de estudio donde se realizaron las colectas para el análisis topológico de la red 
trófica 
2. Colecta de información 
 La red trófica analizada fue construida a partir de información de los análisis de contenidos 
estomacales de peces e invertebrados capturados en esta zona entre 1990 y 2014. En dichas 
publicaciones se registraron 18.044 estómagos de 223 especies (1546 estuvieron vacíos). Las 
especies incluidas en este análisis fueron colectadas en la zona nerítica y son representativas de los 
ambientes bentónico, pelágico y bento-pelágico. Para una descripción más precisa de las relaciones 
tróficas de la red, se excluyeron las especies de peces exclusivamente oceánicas y las que presentan 
migraciones poblacionales completas [37-39]. 
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Cuando la información dietaria de alguna especie no estuvo disponible para la zona de estudio (e.g. 
depredadores tope o algunas especies de invertebrados), información de equivalentes ecológicos 
en ecosistemas similares fue utilizada para completar la matriz [23] (Anexo 1). 
 Para construir la red trófica, la información de contenidos estomacales se compiló a nivel 
taxonómico de especie. Cuando esta información no estuvo disponible, se utilizaron géneros, 
familias u órdenes. Grupos taxonómicos amplios como fitoplancton y zooplancton, y categorías 
tales como teleósteos, Pennaeidae, Brachyura, y cefalópodos (Anexo 2), fueron mantenidos para 
incluir aquellas presas no identificadas a nivel de especie, pero que contribuyen en las interacciones 
tróficas de las dietas de algunas especies. 
 Con la información de la dieta de los depredadores se construyó una matriz binaria de 
interacciones tróficas, en la que para una celda dada ij, "1" representa la presencia de la presa i en 
la dieta del depredador j y "0" representa la ausencia de esta presa. Por lo tanto, este análisis se 
centra en las interacciones tróficas entre especies, no en la fuerza o la dirección de estas, ofreciendo 
información estrictamente de las propiedades topológicas de la red. 
 
3. Propiedades topológicas  
Para el análisis de estructura se calcularon 15 propiedades topológicas usadas comúnmente para 
caracterizar las redes tróficas en escala global, es decir obtener un valor único para cada propiedad 
[27,40,41]. Estas propiedades incluyeron cuatro medidas que caracterizan las interacciones a saber: 
el número de especies o grupos de especies (nodos) de la red trófica (S), número de interacciones 
tróficas existentes entre las especies que componen la red (L), promedio del número de 
interacciones por especie o densidad de las interacciones (L/S) y la proporción de todas las posibles 
interacciones que acurren realmente (S2/L) o conectancia (C) (Tabla 1). La distribución acumulada 
del número de interacciones por especie en la red (distribución acumulada del grado, DAG), fue 
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graficada como la distribución de frecuencias del número de interacciones por cada nodo de la red, 
con el fin de observar si la red presenta una distribución tipo ley de potencia [27]. Por medio de 
una prueba de Kolmogorov-Smirnov realizada con el paquete Igraph [42] del software R [40] se 
evaluó si la curva obtenida presentaba dicha distribución (Tabla 1).  
 Para identificar la distribución de las especies dentro de los niveles tróficos de la red se  
calculó el porcentaje de especies basales (%Bas) o aquellas no tienen presas dentro de la red, el 
porcentaje de especies intermedias (%Inte), que tienen tanto depredadores como presas y el 
porcentaje de depredadores tope (%Top), aquellas especies que no tienen depredadores. También 
se estableció el porcentaje de especies presa (%Pres), aquellas que tienen al menos un depredador 
y el porcentaje de depredadores (%Dep), aquellos que tienen al menos una presa. Finalmente se 
estableció el porcentaje de omnívoros (%Omn), basado en la proporción de especies que tienen 
presas en más de un nivel trófico [12,27,44].  
 El promedio de la omnivoría de la red trófica se representó como el promedio del nivel de 
omnívoria de todas las especies que la componen (OMN). Esta es dada por la desviación estándar 
del nivel trófico de sus presas y se asume que si todas las presas pertenecen al mismo nivel trófico 
el valor es 0 y si son consumidas en forma equitativa de diferentes niveles tróficos, el límite 
superior del nivel de omnivoría estaría cercano a 1 [45].  
 Se calculó el nivel trófico corto ponderado (NTcp) de las especies que componen la red [45], 
Esto es, el promedio del nivel trófico más corto (1 + la longitud de la cadena más corta desde el 
consumidor hasta la especie basal) y el nivel trófico promedio de las presas (Ntj: 1 + el nivel trófico 
promedio de todos los recursos tróficos del depredador): 








Donde NTj es el nivel trófico de la especie j; S en el número total de especies dentro de la red; lij 
es la matriz presencia-ausencia donde j son las columnas e i las filas, lij es 1 si las especies j 
consumen especies i y 0 si no; nj es el número de presas en la dieta del depredador j [42].  
 Para cuantificar la variabilidad del conteo normalizado de presas y depredadores se 
calcularon la desviación estándar del generalismo (DEGen) y la desviación estándar de la 
vulnerabilidad (DEVul) de la red. El generalismo de una especie se define como la desviación 
estándar del número de presas de cada especie sobre la densidad de las interacciones de la red, 
mientras que la vulnerabilidad de una especie es la desviación estándar del número de depredadores 
de cada especie sobre la densidad de las interacciones de la red (Tabla 1) [23].  Todas las medidas 
descritas fueron calculadas usando Igraph [42] y NetIndices [46] del software R [43]. 
 Con el fin de proveer comparaciones de la red estudiada con otras redes, se utilizaron los 
cálculos realizados por de Santana [41, 47] para 5 sistemas que presentaron redes complejas y 
descritas en detalle. Estas incluyen las redes marinas más grandes descritas en la literatura del 
Antártico [48] y Ártico [49], una tercera red costera del noreste de Estados Unidos [50] y dos redes 
arrecifales de las Islas Virgen [51].    
 
Tabla 1. Definición de las propiedades estructurales de las redes tróficas.  
Abreviación Índice Definición Referencia 
S Número de especies Número de especies representadas en la red [27] 
L Número de conexiones 
Numero de relaciones tróficas representadas 
en la red 
[27] 
L/S Conexiones por especie 
Número promedio de las relaciones tróficas 
por especie o densidad de las interacciones 
[27] 
C = L/S2 Conectancia 
Proporción de todas las posibles interacciones 







acumulativa del grado 
Distribución acumulada del número de 
interacciones que tiene cada especies en la red 
[27] 
%Bas 
Proporción de especies 
basales 
Especies que no tienen presas dentro la red [12] 
%Int 
Proporción de especies 
intermedias 
Especies que tienen tanto depredadores como 
presas dentro de la red 
[12] 
%Top 
Proporción de especies 
tope 
Especies que tienen presas pero no 
depredadores dentro de la red 
[12] 
% Pres Proporción de presas 
Especies que tienen por lo menos un 





Especies que tienen por lo menos una presa 
dentro de la red 
[44] 
DEGen 
Desviación de la 
generalidad media 
Desviación estándar de la generalidad, que es 
el número de presas por especie dividido entre 
la densidad de las conexiones 
[23] 
DEVul 
Desviación de la 
vulnerabilidad media 
Desviación estándar de la vulnerabilidad, que 
es el número de depredadores por especie 
dividido entre la densidad de las conexiones 
[23] 
NTcp 
Nivel trófico corto 
ponderado 
Media del nivel trófico corto ponderado de la 
red 
[45] 
OMN Nivel de omnivoría 
Para cada especie es la desviación estándar del 
NTcp de las presas. Este valor se promedia 





Proporción de especies con presas en más de 




La red trófica de la zona central del Pacífico colombiano cuenta con 286 nodos 
(representando una especie o grupo de especies) y 1725 interacciones (Fig. 2, Tabla S1). La 
conectancia fue de 0.02. En cuanto a la distribución de especies en los niveles tróficos de la red, se 
observó que el mayor porcentaje (82.16%) se ubicó en niveles tróficos intermedios, seguido por 
especies basales y un bajo número de depredadores tope (Tabla 2). Se encontró que existe una 
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mayor proporción de presas que de depredadores teniendo en cuenta que la relación tope:basales y 
depredadores:presa fue menor que 1 (Tabla 2, Fig. 2).  
 
Tabla 2. Comparación de las características topológicas de la red trófica de la zona central del 

























S 286 586 140 81 50 249 
L/S 6.03 6.81 6.81 18.31 11.12 13.30 
C 0.02 0.01 0.05 0.23 0.22 0.05 
%Basales 14.3 56.14 14.29 2.47 6.00 2.01 
%Intermedias 82.16 20.65 55.71 93.83 94.00 97.59 
%Tope 3.49 23.21 40.00 3.70 0 0.40 
%Presas 96.50 76.95 59.94 96.56 100.00 99.99 
%Depredadores 85.66 43.86 85.71 97.53 94.00 97.99 
Tope:basales 0.24 0.41 2.8 1.5 0 0.2 
Depredadores:presas 0.89 0.57 1.43 1.01 0.94 0.98 
DEGen 1.56 1.67 0.69 0.91 0.9 1.94 
DEVul 1.74 2.67 1.56 0.72 0.61 1.19 
NTcp-media (DE) 3.01 (1.10) 2.2(1.52) 2.32(0.71) 3.07(0.80) 2.9(0.81) 3.12(0.67) 
OMN (DE) 0.25(0.27) 0.52 (0.75) 0.32(0.25) 0.43(0.27) 0.6(0.32) 0.46(0.25) 






Figura 2. Red trófica de la zona central del Pacífico colombiano. La trama de colores representa los niveles tróficos de las especies y el 
tamaño de los nodos es proporcional al número de presas de cada depredador. Especies con cero presas son especies basales. La 
identificación de cada nodo se encuentra en la tabla S1.   
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En cuanto a los niveles tróficos calculados, se distribuyeron entre 1 (productores) y 4.8 
(depredadores tope), observándose que el 64% de las especies se encuentran principalmente en los 
niveles 2 y 3. (Fig. 3, Tabla 2). La red presentó un porcentaje de omnivoría de alrededor del 85%, 
sin embargo, el OMN se distribuyó principalmente entre 0 y 1 con un valor máximo de 1.3, es 
decir, las especies omnívoras depredan sobre un intervalo estrecho de niveles tróficos (Fig. 4, Tabla 
2).  
 
Figura 3. Distribución del nivel trófico de la red trófica de la zona central del Pacífico colombiano.  
La generalidad de la red (DEGen), fue de 1.56. Por su parte, la vulnerabilidad (DEVul) fue 
mayor que esta (Tabla 1). La distribución acumulada del grado (DAG) mostró una distribución 





Figura 4. Distribución del nivel de omnivoría de la red de la zona central del Pacífico colombiano. 
 
Figura 5.  Distribución acumulada del grado (DAG) de la red trófica de la zona central del Pacífico 
colombiano. Ley de potencia con parámetros xmin = 6, α = 2.197 y p > 0.05.  
 
 


































 La red trófica de la zona central del Pacífico colombiano presentó una densidad de 
conexiones similar a la reportada para las dos redes polares pero la mitad o menos que la reportada 
para las redes arrecifales de Isla Virgen y del NE de EEUU [47]. A pesar de que Dunne et al. [41] 
atribuyó estas diferencias en la densidad de las conexiones al número de nodos que participan en 
cada red, puede observarse que en el caso de la red evaluada en el presente estudio y las cinco de 
de Santana et al. [47], dicha variación se asoció al nivel de resolución de las especies que componen 
las mismas. Esto es, las tres redes con menor densidad de links fueron aquellas con resolución 
taxonómica alta, mientras que las tres restantes presentaron alto grado de agrupamiento de presas 
[41]. Esta sensibilidad al nivel de resolución ha sido documentada en diferentes redes y diferentes 
ambientes [52-57]. Navia [33] reportó para la misma zona una densidad de conexiones menor a la 
del presente estudio (2.53), sin embargo esta diferencia está relacionada con el mayor número de 
nodos utilizados en este estudio.    
 Aunque se ha documentado que las redes marinas presentan conectancias mayores a las  de 
ambientes terrestres, dulceacuícolas y estuarinos [9,26,58,59]; la conectancia obtenida en el 
presente estudio fue baja, y al igual que en el caso de la densidad de las conexiones,  estuvo 
estrechamente relacionada al nivel de resolución de los datos. Al respecto, las redes que se 
encuentran altamente conectadas tienden a ser más robustas a la perdida de especies [26] y a 
presentar distribuciones uniformes de la densidad del grado del nodo, mientras que algunas redes 
con conectancias inusualmente bajas, como la del presente estudio, tienden a presentar una 
distribución tipo ley de potencia, y por tanto a ser más susceptibles a la perdida de las especies más 
conectadas [7,27,60]. Sin embargo, y a pesar de que Navia [33] reportó una conectancia menor 
(0.009), encontró que la red trófica de la zona central del Pacífico colombiano presenta un 
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comportamiento diferente, siendo estructuralmente más sensible a la perdida de las especies menos 
redundantes que de las más conectadas. 
 La ley de escala de las especies [12] presenta variaciones que dependen de la complejidad 
de los sistemas [27,40,61,62]. Sin embargo, las redes tróficas marinas se caracterizan por presentar 
proporciones de especies intermedias, omnivoría y canibalismo mayores a las encontradas en otros 
sistemas ecológicos [41,50,58,63,64]. La red estudiada, al igual que la mayoría, presentó un alto 
porcentaje de especies intermedias, característica que se ha asociado con la capacidad de las redes 
de regular efectos de cascada trófica sobre los productores [65,66]. Junto con esto, la red del 
Pacífico presentó una proporción de especies basales muy baja pero que se debe a la pobre 
resolución que existe tradicionalmente en la identificación de las especies que componen los 
productores [41].  
 Con el fin de evitar este artefacto del muestreo, de Santana et al. [47] retiraron de las redes 
polares los productores y el detritus  considerando como especies basales a los consumidores 
primarios, disminuyendo así el porcentaje de especies intermedias y la longitud total de las cadenas 
tróficas, con lo que se subestima el papel de las especies intermedias en la estructura de la red y la 
complejidad trófica, y se sobrestima el rol de las especies basales en el control ecosistémico. Los 
bajos porcentajes de depredadores tope, son una característica compartida por redes tróficas en 
todos los ambientes [41, 45, 55, 58, 67, 68], pues se considera que la biomasa disminuye a medida 
que aumenta la talla corporal y el nivel trófico de las especies debido a la poca eficiencia en la 
transferencia de energía entre las presas y los depredadores [69-72]. 
 Así, en cuanto a la relación entre depredador:presa y tope:basale, esta  fue menor a 1 en 
nuestro trabajo y en la red trófica Antártica, y fue cercana a 1 en las dos redes arrecifales y en la 
del NE de EEUU, mientras que la generalidad fue similar a la de las redes tróficas de Antártico e 
Isla Virgen pequeño. Estas dos características muestran que la red estudiada presenta depredadores 
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generalistas, con más presas por depredador que las demás. Al respecto, se ha encontrado que 
especies con numerosas presas son más resistentes a la pérdida de algunas de estas y reducen el 
riesgo de invasiones, pues las especies invasoras tendrían una gran cantidad de potenciales 
depredadores [27,73-75]. La vulnerabilidad encontrada fue menor que la de la red Antártica pero 
mayor a la de todas las demás ya citadas, sugieriendo que esta red tiene una mayor diversidad de 
depredadores y especies tope que la demás, y que por lo tanto presenta un mayor control 
ecosistémico de arriba-abajo.   
 Por otro lado, como es de esperarse para una red marina, el porcentaje de omnivoría de la 
red del Pacífico fue alto [29,76] aunque solo mayor al de la red Antártica. Sin embargo el nivel de 
OMN fue menor al de todas las demás redes. Esto podría explicarse debido a que las especies 
omnívoras de la red estudiada, a pesar de presentar un alto porcentaje, depredan principalmente 
sobre un único nivel trófico y muy poco sobre un nivel trófico secundario, mientras que en redes 
como la del Antártico, la depredación se produce por igual en dos o más niveles tróficos [45]. Así, 
en redes que tienen cadenas tróficas muy largas, los depredadores tienen un mayor potencial para 
encontrar presas en diferentes niveles tróficos [29]. La omnivoría se ha demostrado es un factor 
estabilizador en las interacciones tróficas al dispersar los efectos directos e indirectos dentro de la 
red y mitigar las cascadas tróficas resultantes de la existencia de interacciones fuertes entre 
depredadores tope y consumidores [28,45,77].  
 Los resultados de este trabajo sugieren que esta red trófica presenta una alta resistencia a la 
perdida aleatoria de especies y que sus características le confieren la capacidad de dispersar los 
efectos tróficos indirectos como las cascadas tróficas. Sin embargo, es necesario complementar la 
información topológica con estudios que caractericen las fuerzas de las interacciones y que 
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Tabla S1. Lista de especies que componen la red trófica costera de la zona central del Pacífico 
colombiano y su respectivo nivel trófico (NT). 
No. Especie/nodo NT No. Especie/nodo NT 
1 Guyanacaris caespitosa 1.00 144 Lophiidae 4.10 
2 Acanthochiasma 1.00 145 Lutjanus guttatus 4.14 
3 Acantholithium 1.00 146 Lutjanus peru 4.07 
4 Acanthometra 1.00 147 Lysiosquillidae 2.99 
5 Acanthospira 1.00 148 Macroalgas 1.00 
6 Achirus klunzingeri 3.85 149 Macrodon mordax 4.30 
7 Achirus mazathlanus 3.68 150 Meiosquilla swetti 2.99 
8 Achirus scutum 3.69 151 Mangle 1.00 
9 Aetobatus narinari 3.99 152 Majidae 3.18 
10 Albuneidae 2.48 153 Melosira 1.00 
11 Alpheiidae 3.80 154 Metapenaeopsis beebi 2.88 
12 Algas 1.00 155 Micropogonias 3.52 
13 Alpheus sp 3.80 156 Mugil curema 2.00 
14 Ambidexter panamensis 1.00 157 Mugilidae 2.00 
15 Amphipoda 3.00 158 Munida 1.00 
16 Anchoa spp 3.30 159 Muraena sp 3.27 
17 Anchovia sp 2.50 160 Mustelus lunulatus  4.07 
18 Anisotremus sp 3.69 161 Mustelus henlei 4.19 
19 Anguiliformes 3.58 162 Myrophis vafer 3.00 
20 Angioespermas 1.00 163 Narcine leoparda 4.12 
21 Anomuros 2.48 164 Navicula 1.00 
22 Aratus pisonii 2.85 165 Nemertinos 3.46 
23 Arenaeus mexicanus 3.30 166 Nephtyidae 2.00 
24 Ariidae 3.33 167 Nereididae 2.00 
25 Ariopsis seemanni 3.52 168 Nereis 2.00 
26 Ascidias 2.50 169 Nucula 2.00 
27 Astrolithium 1.00 170 Ocypode spp 3.50 
28 Atherinidae 3.00 171 Ogyrides alphaerostris 1.00 
29 Aulopiformes 3.86 172 Oligoplites sp 4.06 
30 Aves marinas 4.52 173 Oligoplites refulgens 4.06 
31 Bagre panamensis 4.18 174 Oligoquetos 2.00 
32 Balistidae 3.35 175 Olividae 3.50 
33 Bathygobius sp 3.50 176 Onuphidae 2.00 
34 Batrachoididae 3.61 177 Ophichthidae 3.25 
35 Beloniformes 3.82 178 Ophichthus frontalis 4.80 
36 Benthesicymus tanneri  1.00 179 Ophidiidae 3.71 
37 Bidulphia 1.00 180 Opisthonema libertate 2.00 
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38 Bivalvos 2.00 181 Ophistonema spp 2.71 
39 Bollmania chlamydes 3.47 182 Opisthopterus dovii 3.50 
40 Bothidae 3.47 183 Ostracodos 2.00 
41 Brachyura 3.84 184 Pachygrapsus transversus 2.00 
42 Bregmaceros bathymaster 3.00 185 Palacidae 1.00 
43 Brotula clarkae 3.88 186 Palaemon sp 2.67 
44 Bucciniade 3.21 187 Palaemonidae 2.67 
45 Calappidae 3.34 188 Pandalidae 2.85 
46 Callinectes arcuatus 4.00 189 Paralichthyidae 4.10 
47 Callinectes spp 3.71 190 Paralonchurus petersi 3.45 
48 Callinectes toxotes 3.71 191 Panopeus purpureus 3.00 
49 Camarones 2.45 192 Peces  3.23 
50 Cangrejos 3.41 193 Penaeidae 2.34 
51 Capitelidae 2.00 194 Penaeus spp. 2.74 
52 Carangidae 3.57 195 Farfantepenaeus californiensis 2.36 
53 Caranx caninus 3.21 196 Litopenaeus occidentalis 2.35 
54 Caranx spp 3.21 197 Litopenaeus spp 2.35 
55 Carcharhinus leucas 4.59 198 Litopenaeus stylirostris 2.34 
56 Carcharhinus limbatus 4.57 199 Litopenaeus vannamei 2.34 
57 Carcharhinus porosus 3.89 200 Peridinium 1.00 
58 Caridea 3.50 201 Petrolisthes spp 2.00 
59 Cathorops fuerthii 3.82 202 Phyllodocidae 2.00 
60 Centropomus unionensis 4.21 203 Phylostaurus 1.00 
61 Cephalopoda 4.10 204 Pleuronectiformes 3.87 
62 Ceratium 1.00 205 Polychaeta 2.42 
63 Cetengraulis mysticetus 2.33 206 Polydactylus approximans 4.09 
64 Chaenopsidae 3.49 207 Polydactylus opecularis 4.09 
65 Chaetoceros 1.00 208 Pomadasys panamensis 3.82 
66 Chaetognatos 3.00 209 Porcelanidae 2.00 
67 Chloroscombrus sp 2.71 210 Porichthys margaritatus 3.93 
68 Chromis sp 2.50 211 Portunidae 3.18 
69 Cianobacterias 1.00 212 Portunus asper 3.18 
70 Cirratulidae 2.00 213 Portunus spp 3.18 
71 Citharichthys gilberti 3.72 214 Prionotus horrens 3.65 
72 Clupeiforme 2.50 215 Pristigasteridae 3.25 
73 Clupeidae  2.50 216 Processa peruviana 3.47 
74 Cnidarios 4.23 217 Processidae  3.47 
75 Congridae 3.58 218 Protrachypene precipua 2.00 
76 Copepodos 2.00 219 Pseudupeneus grandisquamis 3.93 
77 Coryphaenidae 4.54 220 Pseudosquilla similis 2.99 
78 Coscinodiscus 1.00 221 Pteropodos 3.00 
79 Crustaceos 2.97 222 Rhinobatos leucorhynchus  3.99 
80 Cuvieridae 2.00 223 Raja velezi  4.49 
81 Cyclposetta querna 4.71 224 Rannidae 1.00 
82 Cynoglossidae 3.69 225 Ranonoides benedicti 1.00 
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83 Cynoscion phoxocephalus 4.14 226 Rhizosolenia 1.00 
84 Cynoscion sp 4.14 227 Rimapenaeus byrdi 3.69 
85 Cynoscium analis 3.25 228 Rimapenaeus faoe 3.69 
86 Dasyatis longa  4.18 229 Rimapenaeus fuscina 3.69 
87 Tursiops truncatus 4.57 230 Rimapenaeus pacificus 3.69 
88 Detritos 1.00 231 Sceletonema 1.00 
89 Diapterus sp 3.00 232 Scianidae 4.10 
90 Diatomeas 1.00 233 Scomberomorus sierra 4.47 
91 Dinoflagelados 1.00 234 Scombridae 4.47 
92 Diplectrum 4.16 235 Scorphaeniformes 4.19 
93 Ditylum 1.00 236 Scyphozoa 3.00 
94 Dorippidae 2.00 237 Sicyonia sp 1.00 
95 Euthynnus lineatus  3.78 238 Selene peruviana 4.07 
96 Echiopsis brunneus 4.44 239 Serranidae 4.26 
97 Engraulidae 2.64 240 Sergia inoa 2.67 
98 Stomatopoda 3.71 241 Sesarma rhizophorae 2.00 
99 Eucinostomus spp 4.17 242 Sipunculida 2.25 
100 Eugerres periche 3.29 243 Solenocera agassizi 3.10 
101 Eunicidae 2.00 244 Sphaerozoum 1.00 
102 Euphylax sp 3.24 245 Sphoeroides annulatus 3.32 
103 Euphylax robustus 3.24 246 Sphyraena 4.43 
104 Eurypanopeus transversus 3.97 247 Sphyrna lewini  4.55 
105 Exocoetidae 2.99 248 Sphyrna corona 4.37 
106 Farfantepenaeus brevirostris 2.90 249 Sphyrna media 4.32 
107 Portunus xantusii 2.90 250 Sphyrna tiburo 4.17 
108 Fistularia sp 4.23 251 Spionidae 2.00 
109 Fitoplancton 1.00 252 Squilla aculeata 3.65 
110 Galatheidae 2.85 253 Squilla mantoidea 3.65 
111 Galeocerdo cuvier 4.72 254 Squilla panamensis 3.65 
112 Gasteropodos 2.00 255 Squilla parva 3.65 
113 Gigartacon 1.00 256 Squilla spp 3.65 
114 Glyceridae 3.71 257 Squillidae 3.65 
115 Gobiidae 3.47 258 Stellifer oscitans 4.10 
116 Goneplacidae 2.00 259 Stellifer sp 4.10 
117 Goniopsis pulchra 2.00 260 Stenocionops ovata 3.18 
118 Grapsidae 2.00 261 Sternaspidae 2.00 
119 Grapsus grapsus 2.00 262 Stromatidae 4.02 
120 Gymnothorax equatorialis 4.35 263 Strongylura sp 3.82 
121 Halichoeres spp 3.61 264 Symphurus sp 3.32 
122 Harengula thrissina 3.70 265 Synodontidae 4.04 
123 Haemulopsis nitidus 3.67 266 Terebillidae 1.00 
124 Haemulopsis leuciscus 3.73 267 Terebridae 3.42 
125 Hepatus sp 3.39 268 Tetraplagia 1.00 
126 Hepatus kossmanni 3.39 269 Teuthida 3.98 
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III. ESTRUCTURA ISOTÓPICA DE LA RED TRÓFICA DE LA ZONA CENTRAL 






















Se llevó a cabo un estudio acerca de la distribución isotópica de las especies que conforman la red 
trófica de la zona centro sur del Pacífico colombiano. Se obtuvieron muestras de músculo de 55 
especies o grupos de especies divididas en 7 grupos funcionales tróficos (zooplantívoros, 
zoobentívoros, detritívoros, carcinófagos, piscívoros primarios, secundarios y terciarios). La red se 
encontró alejada de la señal isotópica del manglar y cercana a la señal isotópica del fitoplancton, 
por lo que se considera que la señal base es marina y no terrestre. Los grupos bentónicos 
presentaron las mayores variaciones de δ13C (-16.4 a -20.9). Se calcularon para la red la distancia 
media al centroide (2.02), el rango de nitrógeno y carbono (9.89 y 9.65), la distancia al vecino más 
cercano y su desviación estándar (0.46 y 0.60), el área total de la red (57.8) y el área de la elipse 
corregida (6.43). Se encontró que la red presenta una alta sobreposición de los nichos isotópicos y 
presencia de omnivoría (22 de las 28 especies evaluadas), siendo mayores en los piscívoros 
secundarios y terciarios. La red presentó características que le confieren estabilidad, como son la 











 El entendimiento de la estructura y función de las redes tróficas aporta a la compresión de 
diversos procesos ecológicos, toda vez que las interacciones tróficas intra e inter específicas 
contribuyen, entre otros, con el flujo de energía, la dinámica de las poblaciones, patrones de 
diversidad y funcionamiento de ecosistemas (Thompson & Townsend 2005, Srivastava & Bell 
2009, Rooney & McCann 2012, Thompson et al. 2012). 
 Por ello, la determinación de las relaciones alimentarias entre especies es fundamental para 
cuantificar la estructura trófica, donde los métodos tradicionales, como identificación de 
contenidos estomacales, análisis de heces y observaciones de comportamiento, son dispendiosos, 
dependientes del muestreo en espacio y tiempo así como del tamaño de muestra, y no reflejan la 
digestión y asimiliación de los alimentos, conduciendo a la sobre o sub estimación de las 
contribuciones de cada uno de ellos (Bearhop et al. 2004, Quevedo et al. 2009, Layman et al. 2012). 
 Los análisis de isótopos estables (AIE), son una alternativa a dichos problemas ya que 
proveen información de los alimentos asimilados por un depredador, permitiendo identificar, con 
menor esfuerzo, su posición trófica, cambios ontogénicos, variación espacial y temporal de la dieta 
entre otros (Quillfeldt et al. 2005, Hussey et al. 2011, Corbisier et al. 2014, Perkins et al. 2014, 
Carlisle et al. 2015). De igual forma, los AIE se han posicionado como un mecanismo importante 
y prometedor en el estudio de las propiedades estructurales y funcionales de las redes tróficas 
(Layman et al. 2007, Jackson et al. 2011, Layman et al. 2012, Hussey et al. 2014, Middelburg 2014) 
y como una alternativa o complemento a las aproximaciones topológicas (Dambacher et al. 2010, 
Navia et al. 2012) o de balance de masas (Coll & Libralato 2012, Cruz-Escalona et al. 2013, 
Tecchio et al. 2013, ) en el estudio de redes tróficas. 
 En cuanto a su aplicación, los isótopos de carbono presentan un fraccionamiento (δ13C) 
limitado (≈1‰ por nivel trófico) permitiendo identificar diferentes fuentes de producción primaria 
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y establecer líneas base para la determinación de niveles tróficos (Fry & Sherr 1984, Peterson et 
al. 1985, Schmidt et al. 2014). Por su parte, el marcado fraccionamiento de los isotopos de 
nitrógeno (δ15N) entre las presas y los consumidores es utilizado para determinar la dieta y el nivel 
trófico (Post 2002, Dale et al. 2011).  
 La aproximación más común para estos isótopos en estudios de redes tróficas ha sido la 
representación de los valores medios de las señales isotópicas de δ13C y δ15N en un plano 
cartesiano, a partir del cual se infieren aspectos de la estructura de la red (Layman et al. 2007). Así 
mismo, algunas medidas cuantitativas como la posición trófica (Post et al. 2002), la contribución 
relativa de las presas a los consumidores (Vander Zanden & Vadeboncoeur 2002), la amplitud de 
nicho (Post 2003) y variabilidad intraespecífica de la dieta (Bolnick et al. 2003) han sido 
desarrolladas, siendo todas estas aplicadas a una o unas pocas especies de interés (Layman et al. 
2007). 
 Al respecto, recientes estudios han generado mediciones que proveen información de la 
estructura isotópica de la red como un todo (Layman et al. 2007, Jackson et al. 2011), permitiendo 
cálculos cómo la longitud de las cadenas, la diversidad isotópica, el nicho isotópico, la amplitud y 
sobreposición de nichos isotópicos y la redundancia trófica dentro de la red (Newsome et al. 2010, 
Jackson et al. 2011, 2012, Perkins et al. 2014). 
 La red trófica de la zona de estudio fue descrita previamente desde el punto de vista 
topológico, basándose en una matriz binomial de relaciones depredador-presa, encontrando que los 
camarones son las especies de mayor cercanía e intermediación (sensu Jordán et al. 2006), mientras 
que los tiburones de gran tamaño fueron las especies de mayor importancia posicional y menor 
redundancia topológica (Navia et al., 2010, 2012). Estos trabajos sugieren una red trófica sensible 
a la pérdida de especies de baja redundancia topológica, las cuales han sido fuertemente impactadas 
por pesca (Navia et al. 2012). Con el objetivo de complementar la información topológica y 
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disponer de mayores elementos técnicos para la conservación del ecosistema estudiado, este trabajo 
examinó las relaciones isotópicas de los componentes de la red trófica del Golfo de Tortugas con 
el fin de determinar: 1) fuentes de alimento de la red, 2) nicho isotópico de las especies, 3) 
diversidad isotópica de la red, 3) sobreposición y redundancia trófica entre los componentes de la 
red y 4) niveles de omnivoría dentro de la red. 
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
Área de estudio 
El estudio se llevó a cabo en la zona costera del Pacífico colombiano, en las localidades de 
La Barra, El Tigre y sus inmediaciones, la cual se caracteriza por presentar una superficie plana 
con costas bajas y un gran aporte fluvial del Rio San Juan (2550m3 s-1) (Restrepo et al 2002, Poveda 
et al. 2004). Presenta una precipitación anual superior a 7.000 mm, una humedad relativa superior 
al 90% con una temperatura ambiente promedio anual de 27.5º C (Cantera et al. 1998, Poveda et 
al. 2004). 
 
Colecta de muestras y preparación 
Para obtener muestras de todos los niveles tróficos de la red de la zona de estudio se utilizaron 
dos estrategias diferentes. La primera, muestreos mensuales durante seis meses (marzo – agosto de 
2013) en pesqueras de la ciudad de Buenaventura, utilizando la captura de embarcaciones 
industriales y artesanales cuyas faenas se realizaron en la zona de estudio. La segunda estrategia 
consistió en faenas de pesca esporádicas en la zona de estudio (2009 a 2012), en las cuales se 
colectaron las especies obtenidas en pesca artesanal de camarón de aguas someras y pesca artesanal 
de pequeños pelágicos (malla). En estas faenas se colectaron muestras de especies que no presentan 
interés comercial y que por tanto no son desembarcadas en puerto. Esto incluyó bivalvos, 
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gasterópodos, cangrejos, estomatópodos, peces pequeños, fito y zooplancton. Todas las especies 
consideradas en el estudio (bentónicas, demersales y pelágicas) hacen parte de la zona nerítica del 
área de estudio, y se excluyeron aquellas que presentaron hábitos exclusivamente oceánicos y/o 
migratirios (Caicedo-Pantoja et al. 2009; Mejía-Falla et al., 2011; Zapata & Usma, 2013) 
 
Fig. 1. Área de estudio donde se realizaron las colectas para el análisis isotópico de la red 
trófica 
  
Para la extracción de las muestras, cada individuo fue identificado al nivel taxonómico más 
bajo posible y medido de acuerdo al grupo taxonómico a que perteneciera (Agudelo et al. 2011). 
De cada ejemplar seleccionado se extrajo una muestra de músculo de aproximadamente 3 cm3, las 
cuales fueron rotuladas y congeladas para su traslado al laboratorio. Las muestras fueron 
almacenadas a -20°C hasta su procesamiento. 
Para excluir posibles efectos ontogénicos en la señal isotópica de cada especie, las muestras 
a procesar se seleccionaron de tallas similares (Aurioles com, pers.). Para eliminar la humedad, las 
muestras fueron expuestas a una temperatura de 55◦C por 48 horas. La extracción de lípidos de las 
muestras de peces óseos, invertebrados y elasmobranquios, se realizó lavando el músculo seco con 
una solución de acetona-metanol 2:1 (Post et al. 2007) cada dos horas durante 12 horas y 
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sumergiéndolas 12 horas más en la solución. Posteriormente las muestras fueron lavadas y secadas 
nuevamente a 55 °C durante 24 horas.  
Las muestras secas se maceraron y almacenaron en capsulas de estaño con pesos de 1.0 ± 0.2 
mg. Las muestras fueron analizadas para señal de δ13C y δ15N en el Stable Isotope Facility de la 
Universidad de California, Davis, mediante un espectrómetro de masas PDZ Europa 20e20. Los 
valores de tasas de isótopos estables son reportados en notación delta (δ) con δ13C y δ15N= 
[(Rmuestra/Restándar)-1] x 1000, donde R= 
15N/14N o 13C/12C. Las tasas isotópicas son expresadas en 
valores por mil (‰) relativos a las tasas de los estándares internacionales de referencia (Restándar) 
los cuales son el nitrógeno atmosférico y el Vienna PeeDee Belemnite (VPDB) para nitrógeno y 
carbono respectivamente (Fry 2006). 
 
Análisis estadístico 
Para estimar el nivel trófico (NT) de las especies que componen la red se consideró al 
camarón pomadilla, Protrachypene precipua, como la señal base (NT=2.2). Esto, debido a la 
ausencia de información del isótopo δ15N de fito y zooplancton. Ya que no existe un valor único 
de enriquecimiento de δ15N (Δ) para toda la red (Olive et al. 2003, Caut et al. 2009), y que el uso 
de un solo valor genera sesgos en el cálculo de los niveles tróficos, se utilizó para los 
elasmobranquios un enriquecimiento por nivel trófico de 2.29‰ (Hussey et al. 2010), para los 
peces óseos de 2.5‰ (Caut et al. 2009) y para los invertebrados de 3.4‰ (Minagawa & Wada 
1984, Post 2002). Con estos valores se aplicó la ecuación propuesta por Post (2002): 





donde λ es el nivel trófico de P. precipua, Δn es el valor teórico del enriquecimiento de δ
15N por 
nivel trófico, δ15Ndepredador es el valor de δ




de P. precipua. Para visualizar la distribución de los valores isotópicos y la estructura de la red, se 
realizó un bi-plot con δ13C en el eje x y δ15N en el eje y.  
 Con el fin de facilitar la interpretación de los análisis realizados, las especies trabajadas 
fueron agrupadas, con base en la dieta de cada una, en siete grupos tróficos funcionales, 
(zooplanctívoros, zoobentívoros, detritívoros, carcinófagos, piscívoros primarios, secundarios y 
terciarios) (Hussey et al 2014) (Tabla S1).   
Para caracterizar cuantitativamente aspectos estructurales de la red, basados en las tasas de 
isótopos estables, se aplicaron seis medidas propuestos por Layman et al. (2007). Estas fueron 
calculadas sobre los valores promedio de δ13C  y δ15N de múltiples individuos de cada especie de 
la red. Aunque se conoce que hay una importante variación intraespecifica en las señales isotópicas, 
en este nivel de análisis (comunidad) no es significativa (Layman et al. 2007).  
Las primeras cuatro medidas se basan en la extensión total del espaciamiento dentro del bi-
plot entre δ13C y δ15N, y son indicadoras de la diversidad trófica de la red. Estas son: el rango del 
δ15N (RN), que es la distancia entre dos especies con el nivel de δ15N más enriquecido y más 
reducido y se usa como una representación de la estructura vertical de la red. El rango del δ13C 
(RC), distancia entre las dos especies con los niveles de δ13C más enriquecidos y más reducidos.  
El área total (AT), es el área de la envoltura convexa que abarca todas las especies dentro del 
espacio del bi-plot δ13C- δ15N. La distancia media al centroide (DC), es la medida Euclidiana 
promedio de la distancia de cada especie al centroide de δ13C - δ15N, donde el centroide es la media 
de los valores de δ13C y δ15N para todas las especies de la red. Las otras dos medias, la distancia 
media al vecino más cercano (DVC) y su respectiva desviación estándar (DEDVC), reflejan 
posiciones relativas de las especies entre ellas dentro del nicho isotópico e indican el nivel de 
redundancia trófica (Layman 2007, Tabla S1).  
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No obstante, el cálculo de las medidas propuestas por Layman (2007) provee un sólo valor 
de cada una y no reconoce la variabilidad natural del sistema estudiado. Por ello, considerar la 
incertidumbre asociada a las diferentes fuentes de error es relevante al momento de derivar 
conclusiones en términos ecológicos (Jackson et al. 2011). En ese sentido, se usó una aproximación 
Bayesiana con miras a propagar y cuantificar dicha incertidumbre sobre los valores de cada una de 
las medidas obtenidas. Siguiendo la metodología propuesta por Jackson et al. (2011), dicho enfoque 
permite obtener una distribución posterior (o rango de probabilidad) a partir de 10000 repeticiones 
de los valores de las medidas obtenidas inicialmente, así como determinar los intervalos de 
confianza del 50%, 75% y 95%. Así, es posible generar estimados robustos de las medidas de la 
comunidad, facilitando comparaciones entre las mismas. Para ello se usó SIBER (Stable Isotope 
Bayesian Ellipses in R) (Jackson et al. 2011, R Development Core Team 2014) del paquete SIAR 
(Parnell & Jackson 2013). 
Debido a que el área total (AT) es calculada a partir de una envoltura convexa (Cornwell et 
al. 2006), obtenida al unir los puntos más extremos en el bi-plot isotópico, este valor no es una 
medida comparable de amplitud de nicho cuando se aplica a diferentes tamaños de muestra. Por 
ello, es conveniente calcular el área estándar de la elipse (AEE) como una medida de la amplitud 
media central del nicho isotópico (Jackson et al. 2011). El AEE de un grupo de datos bivariados es 
calculado con la varianza y covarianza de los datos en x y en y, conteniendo aproximadamente el 
40% de los mismos, por lo tanto revela la amplitud media central del nicho isotópico. Para corregir 
el efecto del tamaño de muestra, una corrección en el denominador al calcular las varianzas, 
eliminando un grado de libertad extra (n-2), se identificó como apropiada para tamaños de muestra 
pequeños, dando lugar al área estándar de la elipse corregida (AEEc) (Jackson et al. 2001, Jackson 
et al. 2012). Esta medida fue calculada para la red trófica completa con el fin de medir la amplitud 
del nicho isotópico de la misma y de cada una de las especies, e identificar así la sobreposición de 
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los mismos dentro de cada grupo trófico funcional previamente definido (Tabla S1). Con el fin de 
realizar comparaciones entre especies, se calculó el AEE usando inferencia Bayesiana para estimar 
la distribución posterior de AEE (AEEb). Todas las mediciones de área de la elipse se obtuvieron 
con el programa SIBER (Jackson et al. 2011). 
Para determinar las fuentes de alimento y el nivel de omnivoría dentro de la red trófica, se 
realizó un modelo mixto bayesiano MixSIAR (Parnell et al. 2008, Parnell et al. 2010Stock & 
Seemens 2013), el cual estima la contribución relativa de los recursos asimilados en la dieta de 
cada uno de los consumidores. Los modelos mixtos bayesianos examinan todas las posibles 
combinaciones de recursos que podrían resultar en el valor isotópico observado en el consumidor, 
(Layman et al. 2012). Dicho análisis permite observar en qué medida las presas que contribuyen a 
la dieta de un depredador se encuentran distribuidas en uno o varios niveles tróficos, y por lo tanto 
si la dieta de este es omnívora. Para estimar los parámetros de los modelos mixtos bayesianos 
(número de cadenas, longitud de la cadena, burn-in y sensibilidad) se efectuaron tres cadenas 
(considerando número de datos, número de covariables y número de isótopos) del método Monte 
Carlos vía Cadenas de Markov (CMMC), cada una con 100000 iteraciones. Los valores de las 
primeras 50000 iteraciones fueron descartadas como burn-in (denominada, etapa de 
calentamiento), con un muestreo posterior cada 50 iteraciones (Parnell et al 2008, 2013).  
 
RESULTADOS 
 Se colectó un total de 464 muestras correspondientes a 55 especies (13 elasmobranquios, 
28 peces óseos y 14 invertebrados), distribuidos en 7 grupos funcionales tróficos (Tabla 1). En 
cuanto al δ13C, la red trófica presentó una señal muy enriquecida (-17.5±1.38), cercana a la señal 
isotópica del fitoplancton (-22,1±1.45). Los valores más bajos de δ15N y de nivel trófico los 
presentaron los detritívoros y zoobentívoros, mientras los valores más enriquecidos se encontraron 
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en los tres grupos de piscívoros (Tabla 1). La mayor variación de los valores de δ13C se presentó 
en los dos grupos de especies bentónicas (detritívoros y zoobentívoros) (Fig. 2, Tabla 1).  
 
Tabla 1. Valores de δ15N, δ13C, nivel trófico y área de la elipse corregida (AEEc) de la zona 
central del Pacífico colombiano. 





Nivel trófico AEEc 
Zooplanctívoros  12.4±0.86 -17.9±0.83   
Larimus argenteus 13 13.0±0.29 -17.2±0.22 3.7 0.21 
Menticirrhus nasus 4 12.3±0.08 -17.0±0.30 3.4 0.10 
Nebris occidentalis 4 13.0±0.03 -17.6±0.57 3.7 0.07 
Notarius spp. 9 13.2±0.45 -17.6±0.63 3.7 0.84 
Paralonchurus dumerilli 4 11.2±0.59 -18.6±0.80 3.0 1.65 
Paralonchurus goodei 13 11.3±0.61 -18.8±0.89 3.0 0.81 
Parapsettus panamensis 11 12.5±0.66 -18.2±0.37 3.5 0.72 
Stellifer ericymba 5 12.8±0.07 -17.7±0.33 3.6 0.08 
Stellifer oscitans 4 13.2±0.35 -17.3±0.02 3.7 0.03 
Detritívoros  9.4±0.90 -17.8±0.16   
Callinectes arcuatus 7 9.7±0.93 -16.4±1,08 2.3 2.88 
Litopenaeus occidentalis 6 9.0±0.68 -19.9±1.33 2.1 3.08 
Melongena patula 8 8.7±1.46 -16.5±1.29 2.0 2.65 
Portunus xantussii 6 10.0±0.51 -17.9±1.75 2.5 3.38 
Protrachypene precipua 8 9.2±0.31 -17.9±0.19 2.2 0.20 
Rimapenaeus fuscina 10 9.6±0.47 -18.6±1.16 2.3 1.52 
Zoobentívoros  10.9±0.96 -18.6±1.82   
Achirus sp. 12 10.5±0.98 -20.9±1.89 2.7 2.51 
Achirus scutum 9 11.3±0.67 -17.2±0.57 3.0 1.39 
Etropus crossotus 4 12.5±1.08 -17.7±0.68 3.5 3.29 
Narcine entemedor 8 11.1±1.06 -18.3±0.85 3.0 1.90 
Narcine leoparda 6 10.4±0.65 -17.7±0.67 2.7 4.26 
Palinuridae 3 10.6±0.11 -16.7±0.04 2.6 0.01 
Stenocionops ovata 5 11.5±0.25 -16.4±0.85 2.9 0.70 
Symphurus elongatus 5 10.4±0.82 -19.5±1.37 2.7 4.10 
Xiphopenaeus kroyeri 12 10.3±0.55 -19.4±1.01 2.5 1.39 
Carcinófagos  12.5±1.13 -17.2±1.20   
Batrachoides pacifici 4 11.5±0.36 -16.8±0.55 3.0 0.94 
Callinectes toxotes 5 10.5±0.41 -17.4±1.36 2.6 1.88 
Cathorops fuerthii 10 11.6±0.52 -19.6±1.05 3.2 0.90 
Hepatus kossmanni 8 13.1±0.61 -16.0±0.43 3.3 0.98 
Ophichthus zophochin 5 10.8±0.65 -18.8±1.49 2.8 1.83 
Paralonchurus petersi 15 12.4±0.35 -17.5±0.55 3.5 0.48 
Porichthys margaritatus 4 12.9±0.69 -17.4±0.53 3.7 1.24 
Selene peruviana 15 13.7±0.99 -17.4±0.25 4.0 0.84 
Sphyrna tiburo 7 13.0±0.98 -16.3±0.60 3.9 2.05 
Squilla aculeata aculeata 10 11.9±0.58 -16.4±0.75 3.0 1.56 
Squilla mantoidea 8 12.6±0.36 -16.5±0.33 3.2 0.45 
Syacium ovale 5 12.8±0.56 -16.3±0.48 3.6 0.67 
Urotrygon aspidura 12 13.6±0.90 -16.8±0.76 4.1 1.09 
Piscívoros primarios  13.0±1.00 -17.4±1.13   
Bagre pinnimaculatus 10 13.2±0.38 -18.1±0.33 3.9 0.41 
Centropomus sp. 7 13.0±0.44 -17.2±1.48 3.7 1.14 
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Mustelus lunulatus 7 11.5±2.01 -18.0±1.42 3.2 3.92 
Sphyrna corona 9 12.9±0.87 -16.5±0.37 3.8 1.14 
Anchoa sp. 8 13.0±0.39 -17.8±0.56 3.7 0.69 
Lolliguncula panamensis 16 13.7±0.37 -16.9±0.88 4.2 1.07 
Scomberomorus sierra 40 12.7±1.19 -18.4±1.97 3.6 5.67 
Synodus scituliceps 53 13.1±0.31 -17.0±0.20 3.8 0.22 
Piscívoros secundarios  14.0±1.27 -16.7±0.77   
Caranx caninus 5 15.3±0.30 -16.4±0.31 4.6 0.16 
Brotula clarkae 6 15.2±0.18 -16.5±0.25 4.6 0.21 
Carcharhinus porosus 5 14.6±0.28 -15.9±0.22 4.5 0.21 
Cynoscion phoxocephalus 16 13.7±0.92 -16.9±0.82 4.0 2.51 
Dasyatis longa 12 13.8±0.84 -16.2±0.58 4.2 0.74 
Mustelus henlei 13 14.6±0.34 -16.8±0.62 4.5 0.72 
Squatina californica 7 11.7±1.71 -17.7±0.70 3.3 2.19 
Piscívoros terciarios  14.5±1.09 -16.1±0.73   
Carcharhinus limbatus 5 15.1±0.45 -15.7±0.40 4.8 0.45 
Galeocerdo cuvier 3 14.0±1.38 -16.4±1.16 4.3 6.00 
Sphyrna lewini 5 14.2±1.28 -16.4±0.68 4.4 2.81 
 
La diversidad trófica promedio dentro de la red, medida con la distancia media del centroide 
(DC), fue de 2.02, mientras que la longitud trófica de la misma, calculada con el rango del nitrógeno 
(RN) fue de 9.89. La diversificación del nicho de los recursos basales (rango del Carbono) fue de 
9.65. Se encontró una alta cercanía en la distribución de los nichos tróficos de las especies que 
componen la red (DEDVC = 0.60) y por tanto, una alta redundancia de los componentes de esta 
(DVC = 0.46) (Fig. 3). El AT, considerada como el total de la diversidad trófica dentro de red tuvo 
un valor de 57.80 mientras que el área de la elipse corregida de la red completa (AEEc) fue de 6.43. 
En cuanto a cada especie, los valores de área estándar de la elipse (AEE) y su valor corregido 
(AEEc) mostraron que la mayoría de especies tienen un valor de nicho isotópico estrecho, mientras 


















Fig. 3. Media del rango de nitrógeno (RN) y carbono (RC), distancia media al centroide (CD), 
distancia media al vecino más cercano (DVC) y su respectiva desviación estándar (DEDVC) para 
la red trófica de la zona central del Pacífico colombiano. Los puntos negros representan la moda 
































Fig. 4. Área de la elipse estándar bayesiana (AEEb) y corregida (AEEc) de las especies que componen la red trófica de la zona central 
del Pacífico colombiano. Los puntos negros representan la moda. Las cajas grises (oscuro a claro) muestran los intervalos de confianza 








Los valores obtenidos de δ15N y δ13C y sus respectivas áreas de elipse corregidas, muestran 
una gran interacción trófica (sobreposición) entre las especies analizadas, y claro está, entre los 
grupos tróficos predeterminados (Fig. 5a). Al observar los grupos tróficos por separado, se nota 
una tendencia de las elipses sobrepuestas a extenderse hacia nichos isotópicos diferentes, ya sea 
sobre el eje δ15N o sobre el δ13C, y por lo tanto a ocupar espacios diferentes en el espacio isotópico. 
Los zooplanctívoros presentaron sobreposiciones entre 0.26% y 71.59% con excepción de 
Menticirrhus nasus la cual presentó un nicho isotópico aislado (Fig. 5b). Todos los detritívoros se 
solaparon, llegando incluso Rimapenaeus fuscina a estar contenida en un 99% dentro del nicho 
isotópico de Portunus xantussi (Fig. 5c). En los zoobentívoros se observó un alto grado de 
sobreposición (entre 21.62 y 100%), con dos especies de valor bajo (4.96%) y Palinuridae sin 
sobreposición de nicho isotópico (Fig. 5d). Los carcinófagos presentaron sobreposiciones en su 
mayoría superiores al 20% y solo una especie, Cathorops fuerthii no presentó traslape isotópico 
(Fig. 5e). Los piscívoros primarios presentaron porcentajes de interacción isotópica superiores al 
15%, mientras que en los piscívoros secundarios la relación fue aún mayor (>30%), con excepción 
de Carcharhinus porosus y Dasyatis longa (Fig.5f,g). Dos de las tres especies de piscívoros 
terciarios (Sphyna lewini y Carcharhinus limbatus) estuvieron contenidas, en un 99% y 100% 
dentro del nicho isotópico de Galeocerdo cuvier. Entre esas dos especies se presentó una 





Fig. 5. Áreas de las elipses corregidas (AEEc) de todas las especies que componen la red (a) y los 
diferentes grupos funcionales tróficos: b) zooplanctívoros, c) detritívoros, d) zoobentívoros, e) 





Continuación Fig. 5. Áreas de las elipses corregidas (AEEc) de todas las especies que componen 
la red (a) y los diferentes grupos funcionales tróficos: b) zooplanctívoros, c) detritívoros, d) 
zoobentívoros, e) carcinófagos y piscívoros f) primarios, g) secundarios y h) terciarios. 
 
En cuanto al aporte de las presas a la dieta de los depredadores, los carcinófagos se 
alimentaron principalmente de peneidos (entre 40% y 100%), mientras que las squillas 
constituyeron un ítem de baja importancia (<10%) (Fig 6. a-i).  U. aspidura y S. tiburo tuvieron 
como presa principal a los portunidos (>60%) (Fig. 6 j, k). Por su parte, los piscívoros primarios 
presentaron dietas más variadas con aporte de camarones, cangrejos, squillas y peces óseos 
pequeños (Tabla 2). Por ejemplo, B. pinnimaculatus y M. lunulatus tuvieron dietas dominada por 
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peneidos (52.4% y 73.2 %) y portunidos (40% y 14.6%) (Fig. 6 l, m), Centropomus sp. tuvo aportes 
mayores de portunidos (71.5%) y anchoas (15.6%), Anchoa sp. de camarones (100%), L. 
panamensis y S. scituliceps de peneidos (50.4% y 41.3%), mientras que  S. corona tuvo aportes 
similares en porcentaje de camarones, squillas, peces óseos y cangrejos (Fig. 6n-r). 
Por otro lado, los piscívoros secundarios presentaron contribuciones más importantes de 
peces óseos combinados con crustáceos. Anchoa sp. (66.1%) y H. kossmani (19.9%) fueron las 
fuentes de alimento principales de C. caninus (Fig. 6 s), mientras peneidos (71.2% y 17.9%) y 
Anchoa sp. (24.3% y 75.6%) lo fueron para C. phoxocephalus y C. porosus (Fig. 6t, u). B. clarkae 
tuvo porcentajes similares de las cinco presas en su dieta al igual que M. henlei con sus ocho presas 
(Fig 6v, w). La dieta de D. longa estuvo constituida principalmente por S. ovata (36.2%) y O. 
zophochin (26.4%) (Fig. 6x) y la de S. californica se basó en L. occidentalis (35%) y B. pacifici 
(26.9%) (Fig. 6y). Por último, los piscívoros terciarios tuvieron gran cantidad de presas en sus 
dietas y valores muy similares de aporte de cada una de ellas. Las tres especies incorporaron a otros 
elasmobranquios en sus presas, rayas en las dietas de C. limbatus y S. lewini y tiburones y rayas en 
la de de G. cuvier (Fig.6 z, aa, ab, Tabla 2).   
 La omnivoría fue evaluada para los depredadores cuyas presas se encontraron dentro de las 
especies muestreadas. De 28 especies evaluadas, 22 presentaron omnivoría, consumiendo presas 
de diferentes niveles tróficos (Fig. 7 f, j, l, n, p-z, aa, ab, Tabla 2) o mostrando una señal isotópica 
de 15N lejana a la de las presas evaluadas, sugiriendo consumo de presas de menor o mayor nivel 
trófico a las incluidas dentro del presente estudio. Este último fue el caso de U. aspidura, C. 
fuerthii, M. lunulatus, O. zophochir y S. aculeata aculeata. (Fig. 7, Tabla 2). La omnivoría se 
presentó en el 100% de los piscívoros terciarios y secundarios, en el 75% de los piscívoros 
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Tabla 2. Aporte de las presas (media) en porcentaje a las dietas de los diferentes depredadores 
que componen la red de la zona central del Pacífico colombiano. Los depredadores omnívoros 









Carcinófagos    
Callinectes toxotes Litopenaeus occidentalis 0.3 79.9 99.7 
 Protrachypene precipua 0.0 13.7 96.6 
 Rimapenaeus fuscina 0.0 5.1 15 
 Xiphopenaeus kroyeri 0.0 1.3 5.4 
Cathorops fuerthii Callinectes spp. 0.0 0.4 1.5 
 Penaeidae 95.5 98.5 100 
 Portunus xantusii 0.0 1.2 2.3 
Hepatus kossmanni Litopenaeus occidentalis 0.0 15.1 73.4 
 Protrachypene precipua 0.1 24.6 96.4 
 Rimapenaeus fuscina 0.2 57.4 97.7 
 Xiphopenaeus kroyeri 0.0 3 12.3 
Ophichthus zophochir Litopenaeus occidentalis 65.3 92.6 100 
 Squilla spp. 0.0 1.0 5.7 
 Protrachypene precipua 0.0 4.8 23.6 
Paralonchurus petersi Litopenaeus occidentalis 3.8 28.8 50.2 
 Protrachypene precipua 16.0 41.7 70.1 
 Rimapenaeus fuscina 2.3 23.3 44.7 
 Xiphopenaeus kroyeri 0.0 6.2 12.3 
Selene peruviana Litopenaeus occidentalis 0.0 10.9 41 
 Squilla spp. 2.7 45.9 77.6 
 Protrachypene precipua 15.3 33.4 51.8 
Sphyrna tiburo Callinectes spp. 0.0 61 100 
 Penaeidae 0.0 6.1 41.2 
 Portunus xantusii 0.0 19.5 100 
 Squilla spp. 0.0 8.3 73.5 
Squilla aculeata aculeata Litopenaeus occidentalis 0.0 40.7 85.1 
 Protrachypene precipua 0.3 36.2 98.5 
 Rimapenaeus fuscina 0.0 21.1 73.6 
 Xiphopenaeus kroyeri 0.0 1.9 7.7 
Squilla mantoidea Litopenaeus occidentalis 0.0 22.5 60.4 
 Protrachypene precipua 2.3 38.6 89.2 
 Rimapenaeus fuscina 0.4 35.3 73.9 
 Xiphopenaeus kroyeri 0.0 3.6 13.5 
Syacium ovale Litopenaeus occidentalis 0.0 20.2 68.5 
 Protrachypene precipua 0.4 34.6 95.8 
 Rimapenaeus fuscina 0.2 41.4 91.8 
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 Xiphopenaeus kroyeri 0.0 3.7 15.1 
Urotrygon aspidura Callinectes spp. 0.0 58.5 100 
 Penaeidae 0.0 8.5 43.1 
 Portunus xantusii 0.0 33.0 100 
Piscívoros primarios    
Bagre pinnimaculatus Anchoa sp. 0.0 4.8 24.9 
 Callinectes spp. 0.0 11.7 77.7 
 Hepatus kossmanni 0.0 2.6 14.3 
 Penaeidae 0.0 52.4 100 
 Portunus xantusii 0.0 28.5 100 
Centropomus sp. Hepatus kossmanni 0.5 12.8 48.4 
 Portunus xantusii 19.1 71.5 95.5 
 Anchoa sp. 0.6 15.6 56.8 
Mustelus lunulatus Anchoa sp. 0.0 1.8 5.4 
 Callinectes spp. 0.0 8.7 93.4 
 Penaeidae 0.0 73.2 100 
 Portunus xantusii 0.0 14.6 100 
 Squilla spp. 0.0 1.7 5.4 
Sphyrna corona Batrachoididae 1.2 15.2 39.8 
 Ophichthus zophochir 1.0 13.6 37 
 Penaeidae 1.1 13.4 34.4 
 Portunus xantusii 1.1 15.9 42 
 Squilla spp. 0.5 9.8 28.7 
 Stellifer spp. 1.3 17.2 40.8 
 Stenocinops ovata 1.1 14.9 37.8 
Anchoa sp. Litopenaeus occidentalis 0.1 17.1 42.1 
 Protrachypene precipua 3.1 36.5 75.3 
 Rimapenaeus fuscina 0.9 28.3 63.3 
 Xiphopenaeus kroyeri 0.1 18.1 45.8 
Lolliguncula panamensis Anchoa sp. 0.0 8.3 24.2 
 Penaeidae 37.6 50.4 74.2 
 Stenocionops ovata 21.5 41.3 58.3 
Synodus scituliceps Anchoa sp. 0.0 7.1 21.7 
 Penaeidae 43.9 63.7 90.2 
 Stenocionops ovata 2.3 29.2 50.7 
Piscívoros secundarios    
Caranx caninus Anchoa sp. 0.1 66.1 100 
 Callinectes spp. 0.0 5.6 28 
 Hepatus kossmanni 0.0 19.9 73 
 Penaeidae 0.0 4 22.5 
 Portunus xantusii 0.0 4.4 22.7 
Brotula clarkae Batrachoididae 2.2 21.3 45.3 
 Callinectes spp. 1.3 13.2 32.6 
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 Hepatus kossmanni 6.4 27.9 50.0 
 Penaeidae 1.2 12.1 28.5 
 Squilla spp. 3.8 25.5 51.8 
Carcharhinus porosus Anchoa sp. 4.3 75.6 100 
 Lolliguncula panamensis 0.0 6.5 39.5 
 Penaeidae 0.0 17.9 61.8 
Cynoscion phoxocephalus Anchoa sp. 0.0 24.3 53.8 
 Lolliguncula panamensis 0.0 4.5 21.1 
 Penaeidae 45.6 71.2 100 
Dasyatis longa Ophichthus zophochir 2.2 26.4 60.1 
 Penaeidae 1.7 18.5 44.5 
 Squilla spp. 0.7 10.9 30.6 
 Stellifer spp. 0.4 8 23.6 
 Stenocinops ovata 5.7 36.2 64.5 
Mustelus henlei Batrachoididae 2.7 18.4 39 
 Callinectes spp. 2.3 15 30 
 Cynoscion phoxocephalus 1.0 10.9 25.1 
 Etropus crossotus 1.0 12.3 29.8 
 Lolliguncula panamensis 0.6 7.9 18.7 
 Penaeidae 1.7 11.8 25 
 Portunus xantusii 1.1 12.8 28.3 
 Squilla spp. 0.9 10.9 24.5 
Squatina californica Batrachoididae 2.4 26.9 64.0 
 Litopenaeus occidentalis 5.2 35.0 70.0 
 Squilla aculeata aculeata 1.1 18.8 50.1 
 Synodus scituliceps 1.1 19.2 53.3 
Piscívoros terciarios    
Carcharhinus limbatus Anchoa sp. 0.4 8.7 24.9 
 Bagre pinnimaculatus 0.4 8.2 23.7 
 Cathorops fuerthii 0.5 7.9 23 
 Cynoscion phoxocephalus 0.5 9 25.9 
 Dasyatis longa 0.7 11.1 30.8 
 Lolliguncula panamensis 0.5 7.8 22.8 
 Notarius spp. 0.4 8.5 25.1 
 Scomberomorus sierra 0.5 8.8 25.6 
 Stellifer spp. 0.9 12 33.3 
 Synodus scituliceps 0.4 7.9 24.3 
 Urotrygon aspidura 0.6 10.2 28.1 
Galeocerdo cuvier Callinectes spp. 0.9 13.7 36.9 
 Dasyatis longa 0.8 12.4 34.3 
 Lolliguncula panamensis 0.6 11.5 33.8 
 Mustelus lunulatus 1.0 13.8 36.7 
 Sphyrna lewini 0.7 12.3 34.2 
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 Squilla spp. 0.6 11.8 32.8 
 Stellifer spp. 0.6 12.1 33.5 
 Urotrygon aspidura 0.8 12.4 34.1 
Sphyrna lewini Achirus sp. 0.7 12.7 36.1 
 Cynoscion phoxocephalus 0.8 14.0 39.4 
 Ophichthus zophochir 0.9 14.8 41.3 
 Paralonchurus petersi 1.0 14.7 39.5 
 Penaeidae 0.9 14.5 39.0 
 Scomberomorus sierra 0.8 13.6 38.8 



























Fig. 7. Media y desviación estándar de δ15N y δ13C de las presas y valores isotópicos de los depredadores de la zona central del 




A pesar de que la zona de estudio presenta una alta proliferación de manglares y una 
importante influencia de aguas continentales (Cantera et al. 1999, Restrepo et al. 2002, Correa & 
Morton 2010), el rango de la señal isotópica de  δ13C  de la red se encontró distante de los valores 
esperados para productividad de origen terrestre, o incluso costera (Sepulveda-Lozada et al. 2014, 
Abrantes et al. 2014, Viana et al. 2015), siendo consistente con lo reportado en otras redes tróficas 
marinas de ecosistemas costeros (Davenport & Bax 2002, Corbisier et al. 2006, Richoux et al. 
2014), pero diferente a lo encontrado por Careddu et al. (2015) en el golfo de Gaeta, Italia. Nuestra 
señal de δ13C fue más cercana a la del fitoplancton, sugiriendo un rol más importante para la 
productividad primaria de origen estuarino (Fry & Wainright 1991, Fogel et al. 1992, Sepulveda-
Lozada et al. 2014). Sin embargo, la variabilidad encontrada en la señal de δ13C de los organismos 
bentónicos que componen esta red, puede deberse a la influencia de una segunda señal isotópica 
base no tan alejada de la del fitoplancton (Rooney et al. 2006, Abrantes et al 2014, Viana et al. 
2015), la cual para esta zona, hipotetizamos podría tratarse del detritus. Este patrón de diversas 
señales isotópicas base ha sido identificado en redes tróficas con alta influencia de aguas 
continentales y que se encuentran en ambientes marinos tropicales y templados (Araujo et al. 2011, 
Svanback et al. 2015, Viana et al. 2015). La variabilidad presente en las especies bentónicas influyó 
significativamente en la magnitud de la diversidad trófica y en la diversificación de nichos 
isotópicos de la red, valores que son considerados altos en comparación con otras redes estudiadas 
(Corbiser et al. 2006, 2014)  
 Al igual que en la mayoría de las redes tróficas marinas estudiadas (Hobson & Welch 1992, 
Davenport & Bax 2002, Fredriksen 2003, Botto et al. 2011, Lasalle et al. 2014), las especies de 
mayor tamaño presentaron los valores más enriquecidos de δ15N mientras que las especies de 
menor talla, lo tuvieron en δ13C. Esto se encuentra relacionado con los hábitos pelágicos y 
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demersales de los primeros versus los hábitos bentónicos de los segundos, y sus consecuentes 
efectos en los tipos de presas consumidas. Así, en este estudio, las interacciones determinadas con 
los análisis isotópicos se correspondieron con los grupos tróficos funcionales, siendo la 
clasificación taxonómica poco relevante para las mismas. Esto es, dentro de un mismo grupo 
taxonómico se encontraron especies con un amplio rango de señales isotópicas y estrategias 
alimentarias.  
 En cuanto a los niveles tróficos, la red estudiada presentó un comportamiento acorde con la 
teoría ecológica, con un mayor número de especies de niveles tróficos bajos y medios, que se 
reducen en número hacia los niveles tróficos superiores (Hobson & Welch 1992, Davenport & Bax 
2002, Corbisier et al. 2006). Sin embargo, se observaron especies con niveles de δ15N inferiores a 
los esperados (S. sierra, C. phoxocephalus, S califórnica, G. cuvier), y amplias variaciones en 
carbono y nitrógeno, explicadas posiblemente por la integración de múltiples canales tróficos 
(Rooney et al. 2006), efecto que fue identificado por Heithaus et al. (2013) en dos especies de 
tiburones (Carcharhinus amboinensis y G. cuvier).  
 En cuanto a la longitud de la cadena, el rango de nitrógeno mostró un valor similar al 
esperado para una cadena trófica cercana a los 5 niveles tróficos (Perkins et al. 2014, Abrantes et 
al 2014), lo que sugiere una alta diversidad trófica dentro de la red, con muchas especies en 
numerosos niveles tróficos y una alta incidencia de depredadores. Estos resultados son similares a 
los encontrados en redes tróficas estuarinas (Abrantes et al. 2013), pero muestran una red más corta 
con respecto a las de ambientes polares (Hobson & Welch 1992, Iken et al. 2010). Sin embargo, 
estos resultados podrían cambiar al incorporar los productores primarios (señal base), ya que no 
solo podrían afectarse las longitudes de la cadena sino también la distribución de especies dentro 
de los niveles tróficos. Efectos de este tipo han sido documentados en redes tróficas árticas (Iken 
et al. 2010).  
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 De igual forma, y con un efecto aún menos conocido, Middelburg (2014) sugiere que en 
ambientes donde las cadenas tróficas planta-herbivoro-depredador y la cadena detritus-bacterias-
consumidores metazoarios interactúan, se podrían presentar cambios en la identificación de los 
niveles tróficos ya que las bacterias asimilan nitrógeno disuelto del sustrato con consecuencias para 
la señal de δ15N (Caraco et al. 1997, Hashimoto et al. 2013). Para la zona de estudio, la dualidad 
de estos caminos tróficos, los cuales son parte de un continuo de posibles interacciones en redes 
tróficas (Legendre & Rassoulzadegan 1995, Hashimoto et al. 2013), aún no ha sido determinada. 
La alta diversidad trófica isotópica de la red se corresponde con la complejidad topológica 
reportada por Navia et al. (2010, 2012) para la zona de estudio. 
 Los altos valores del AEEc, la cercanía entre los componentes de la red (NND y DC) y la 
redundancia de los mismos (SDNND), demostraron un alto nivel de sobreposicion en los nichos 
isotópicos de las especies (Layman et al. 2007, Jackson et al 2011, Abrantes et al. 2013, Jackson 
& Britton 2013). Esta sobreposición trófica, y por tanto la alta redundancia alimentaria de las 
especies de la red, se corresponde con lo encontrado en diversos estudios de contenidos 
estomacales en la zona de estudio (Navia et al. 2007, 2012, Navia 2013). Estos resultados soportan 
la hipótesis que la red trófica de la zona de estudio podría ser resistente a la pérdida aleatoria de 
especies pero sensible a la perdida de las especies de menor redundancia, sea esta topológica o 
isotópica. Esta propuesta de que los ecosistemas con funciones tróficas redundantes son menos 
dependientes de una o pocas especies para mantener sus patrones estructurales, teniendo mayor 
resiliencia ante perturbaciones, ha sido ampliamente discutida (Solé & Montoya, 2001; Montoya 
et al., 2001; Montoya & Solé, 2002; Dunne et al., 2002b, 2004; Bascompte et al., 2005). 
 Si bien la omnivoría fue considerada escasa en un principio (Cohen 1977), las redes tróficas 
analizadas se basaban en sistemas terrestres y lagunares, los cuales se caracterizan por niveles 
tróficos relativamente definidos, pero cuya aplicación es cuestionable en redes tróficas marinas 
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(Link 2002). Recientes estudios demuestran su presencia en mayor cantidad de lo esperado 
(Thompson et al. 2007), sugiriendo que altos niveles de omnivoría y conectividad son 
caracteristicos de ecosistemas bénticos marinos (Cousins 1987, France et al 1998, Shurin et al. 
2006, Post & Takimoto 2007). La red estudiada mostró altos niveles de omnivoría, explicada, en 
la mayoría de los casos por la variación en los ítems alimentarios de los individuos dentro de la 
población (generalísimo individual). Sin embargo, algunas de las especies que presentan un nicho 
isotópico estrecho pueden ser también ejemplos de omnivoría, la cual se basaría en un generalísimo 
poblacional, es decir, cada individuo ingiere una amplia variedad de presas, pero no existe una 
clara diferencia en el porcentaje de consumo de las mismas (Van Valen 1965, Grant et al. 1976, 
Bearhop et al. 2004, Lasalle et al. 2013). Este comportamiento alimentario también podría estar 
siendo favorecido en la red si el detritus del que se alimentan los filtradores se origina en distintos 
niveles tróficos (Botto et al. 2011, Sepulveda-Lozada et al 2014).  
 La omnivoría ha sido considerada importante en el mantenimiento de las estructura y 
robustez de las redes tróficas (Bascompte et al. 2005), pero a su vez, sensible a las presiones 
pesqueras, las cuales pueden reducir el porcentaje de omnivoria en una red (Frank et al. 2005, 
Morissette et al. 2009). Siendo que la zona de estudio se encuentra bajo fuertes presiones pesqueras, 
es importante evaluar los niveles actuales de omnivoría y sobre todo, determinar el comportamiento 
de la misma en el tiempo ya que la continua presión de esta actividad podría estar modificando los 
patrones topológicos que describen a esta red como redundante, altamente conectada y resistente a 
la perdida aleatoria de especies (Navia et al. 2012). Cabe resaltar que las especies identificadas en 
este estudio como de mayor nivel trófico y menor redundancia trófica han sido drásticamente 
disminuidas en el tiempo y aun no se conocen los efectos que dichos cambios puedan estar 
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Tabla S1. Valores de sobreposición entre las áreas de las elipses corregidas de las especies que 
componen los grupos funcionales tróficos de la zona central del Pacífico colombiano. 
Especie- Grupo funcional trófico Sobreposición (%) 
Zooplanctívoros  
Paralonchurus dumerilli vs Paralonchurus goodei 71.59 
Notarius sp. vs Parapsettus panamensis 9.37 
Notarius sp. vs Stellifer ericymba 5.84 
Nebris occidentalis vs Notarius sp. 5.62 
Larimus argenteus vs Notarius sp. 5.37 
Stellifer oscitans vs Stellifer ericymba 2.80 
Larimus argenteus vs Nebris occidentalis 1.69 
Larimus argenteus vs Stellifer oscitans 1.40 
Nebris occidentalis vs Parapsettus panamensis 0.70 
Nebris occidentalis vs Stellifer oscitans 0.26 
Detritívoros  
Portunus xantusii vs Rimapenaeus fuscina 99.05 
Litopenaeus occidentalis vs Rimapenaeus fuscina 66.95 
Callinectes arcuatus vs Melongena patula 60 
Litopenaeus occidentalis vs Portunus xantusii 20.20 
Callinectes arcuatus vs Portunus xantusii 11.40 
Protrachypene precipua vs Rimapenaeus fuscina 1.82 
Zoobentívoros  
Xiphopenaeus kroyeri vs Symphurus elongatus 100 
Achirus scutum vs Narcine leoparda  98.63 
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Achirus sp. vs Symphurus elongatus 74.93 
Achirus scutum vs Etropus crossotus 61.41 
Etropus crossotus vs Narcine entemedor 55.53 
Narcine entemedor vs Symphurus elongatus 50 
Narcine entemedor vs Xiphopenaeus kroyeri 44.64 
Achirus scutum vs Narcine entemedor 25.86 
Achirus scutum vs Stenocionops ovata 21.62 
Etropus crossotus vs Stenocionops ovata 4.96 
Carcinófagos  
Sphyrna tiburo vs Hepatus kossmanni 79.53 
Sphyrna tiburo vs Syacium ovale 57.44 
Porichthys margaritatus vs Urotrygon aspidura  51.84 
Batrachoides pacifici vs Squilla aculeata aculeata 50.41 
Sphyrna tiburo vs Squilla mantoidea 37.92 
Hepatus kossmanni vs Syacium ovale 37.25 
Sphyrna tiburo vs Urotrygon aspidura  36.92 
Squilla aculeata aculeata vs Sphyrna tiburo 36.21 
Urotrygon aspidura vs Squilla mantoidea 32.07 
Porichthys margaritatus vs Selene peruviana 30.91 
Paralonchurus petersi vs Porichthys margaritatus 30.31 
Selene peruviana vs Urotrygon aspidura  24.62 
Squilla mantoidea vs Squilla aculeata aculeata 18.16 
Squilla aculeata aculeata vs Syacium ovale 15.53 
Sphyrna tiburo vs Porichthys margaritatus 11.26 
Batrachoides pacifici vs Ophichthus zophochir 8.21 
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Hepatus kossmanni vs Squilla mantoidea 7.32 
Callinectes toxotes vs Ophichthus zophochir 0.17 
Piscívoros primarios   
Lolliguncula panamensis vs Scomberomorus sierra 85.65 
Scomberomorus sierra vs Mustelus lunulatus   78.25 
Anchoa sp. vs Scomberomorus sierra 69.27 
Centropomus sp.  vs Anchoa sp. 43.50 
Sphyrna corona  vs Scomberomorus sierra   33.03 
Sphyrna corona  vs Lolliguncula panamensis 21.70 
Synodus scituliceps vs Scomberomorus sierra 20.31 
Mustelus lunulatus vs Synodus scituliceps 19.55 
Synodus scituliceps vs Centropomus sp.  15.49 
Anchoa sp. vs Bagre pinnimaculatus 13.63 
Piscívoros secundarios  
Caranx caninus vs Brotula clarkae 60.73 
Dasyatis longa vs Cynoscion phoxocephalus 40.71 
Mustelus henlei vs Cynoscion phoxocephalus 34.38 
Squatina californica  vs Cynoscion phoxocephalus 32.05 
Carcharhinus porosus vs Dasyatis longa  7.26 
Piscívoros terciarios  
Galeocerdo cuvier vs Sphyrna lewini  99 
Carcharhinus limbatus vs Galeocerdo cuvier 45.43 





IV.  DISCUSIÓN GENERAL 
 Los estudios acerca de la topología de las redes tróficas con el fin de entender las 
características que les confieren resistencia a las perturbaciones externas, principalmente 
intervención humana, han sido ampliamente utilizados en los últimos años (Dunne et al 2002a, b, 
2004, Gaichas & Francis 2008, Coll et al 2008a, 2011, de Santana et al 2013, Digel et al 2014). 
 Dentro de estos estudios se ha evaluado como algunas de las características medidas en 
dichas redes confieren resistencia o no a diferentes presiones y si la alteración de algunas de ellas 
lleva a extinciones o fragmentaciones importantes dentro de las redes. Como complementos a la 
topología de las redes se han desarrollado estudios acerca de cómo el número de especies, la 
conectancia, la agregación de dichas especies en grupos funcionales, la proporción 
depredador:presa y especies tope:basales, el porcentaje de omnivoría, entre otros, actúan sobre la 
dispersión de los efectos directos e indirectos dentro de las redes (Bascompte et al 2005, Estrada et 
al 2007, Thompson et al 2007, Baiser et al 2010, Dambacher et al 2010, Navia et al 2012, Bellingeri 
et al 2013).    
 Los resultados de esta investigación sugieren que la red trófica estudiada se ajusta al 
comportamiento estructural de redes complejas, presentando una gran riqueza de especies, un alto 
grado de interacciones por especie, un nivel de conectancia medio acompañado por una 
distribución del grado del nodo tipo ley de potencia y alto porcentaje de omnivoría. De igual forma, 
existe una alta diversidad de nichos tróficos, por tanto, alta sobreposición y redundancia trófica 
dentro de la red, tanto desde el punto de vista topológico como isotópico.  
 En este sentido, estos resultados son altamente significativos ya que Navia (2013) 
identifico, con una aproximación topológica, que la estructutra de esta red trófica es altamente 
sensible a la perdida de la especies con menor redundancia topológica. Sin embargo, las especies 
identificadas por dicho autor como de menor o baja redundancia topológica, presentan redundancia 
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de nicho isotópico. Sin embargo, los nichos isotópicos de estos depredadores tope son diferentes 
de la mayoría de las demás especies analizadas, confirmado que esta función ecológica es la que 
presenta menor redundancia en la red. 
 Todas estas características, sumadas a los resultados de análisis de mesoescala de esta 
misma red (Navia et al., 2010, 2012), sugieren que precisamente esta estructura compleja, la habría 
permitido mantener su estado organizacional, o al menos amortiguar el cambio de estado o de 
régimen (Scheffer et al.  2001) que suelen acompañar a las redes tróficas que han estado bajo 
intensa explotación pesquera por largo tiempo y en donde las pesquerías han colapsado como 
resultado de esta sobreexplotación. Un claro ejemplo de esta resistencia es que aún no se registran 
alteraciones en las proporciones entre depredadores y presas, o simplificaciones de la red, quizás 
uno de los primeros y más frecuentes efectos de la pesca sobre las redes tróficas marinas (Savenkoff 
et al. 2007a,b , Barausse et al. 2009, Coll et al. 2008a,b, 2009a,b , Lotze et al. 2011, Navia et al., 
2012). 
Precisamente, características como el alto número de especies intermedias, las cuales 
participan activamente en la dispersión de los efectos tróficos directos e indirectos, y por tanto 
regulan la estructura vertical de la red, ha sido propuesta como un mecanismo de amortiguación de 
la propagación de efectos como la cascada trófica (Brunno y O´Connor 2005, O´Connor et al 2013). 
Sin embargo, y al no contar con información de una red trófica más antigua de esta zona de estudio, 
la cual pudiera considerarse en estado inicial, es poco probable determinar si esta red se encuentra 
estable o en proceso de un cambio de estado (Scheffer et al.  2001, Scheffer y Carpenter 2003).  
Si bien estos resultados dan un panorama bastante bueno de la estructura y función de la red 
trófica estudiada, e incluso son insumos adecuados para potenciales medidas de manejo pesquero 
enmarcadas en el principo de precaución de la FAO, la alta riqueza de la zona, que se traduce en 
una gran complejidad de interacciones, demanda la incorporación de una mayor cantidad de 
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información para obtener resultados más precisos y con un mayor poder de predicción. Por ello, 
sería importante, además de obtener mayor información dietaria e isotópica, profundizar en 
estudios sobre las tasas de enriquecimiento e incorporar isótopos que permitan rastrear las rutas de 
materia orgánica, determinar el origen de la señal y la conectividad entre ambientes. 
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